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RESUMEN 

Como es habitual en los moluscos acuaticos, las laminas branquiales principales estan 
formadas por dos tipos celulares prismaticos. Las celulas mayoritarias son las vibratiles, 
mientras que las minoritarias corresponden a las celulas glandulares o mucocitos, las cuales 
tambien poseen cilios, pero en menor cuantia. 

Las celulas vibratiles o ciliadas son las que predominan en la parte apical de las laminas 
branquiales y coexisten con las de tipo secretor en las partes laterales y basales de dichas 
laminas branquiales. 

Ambos tipos celulares se apoyan sobre una lamina basal muy desarrollada de textura gra- 
nulofibrosa que alcanza un notable desarrollo y forma el eje central de la lamina branquial 
principal. 


ABSTRACT 

In aquatic molluscs, the gill laminae are formed by two cell types: vibratile cells (the most 
common) and gland cells or mucocytes (not so widely distributed). 

Vibratile cells are the most common ones formed in the apical portions of the gill laminae. 
In the lateral and basal portions vibratiles cells coexistent with gland cells. 

Both vibratile and gland cells lie on a well developed basal lamina which shows a granular 
or fibrillar appearance. This basal constitutes the core of the branchial lamina. 


Palabras clave: Branquia, Tapes decussatus, Celulas vibratiles, Raices ciliares, Mitocondrias, Mucocitos, Granos de secrecion. 
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INTRODUCCION 

Las branquias o ctenidios, organos de diver- 
sa complejidad atendiendo al nivel de la escala 
filogenetica que ocupa la especie en estudio, 
desempenan como funcion primordial el inter- 
cambio gaseoso, a la vez que en los peces se 
ha constatado que intervienen en la osmorre- 
gulacion extrarrenal. La mayorfa de los traba- 
jos anatomicos y ultraestructurales sobre bran¬ 


quias se han llevado a cabo en diferentes espe- 
cies de teleosteos: Sardet et al. (1979), 
Laurent et al. (1978), Crespo et al. (1981), 
Crespo (1982), Leino et al. (1987), entre otros. 

Entre los invertebrados cabe destacar por su 
numero, las observaciones efectuadas en crus- 
taceos inferiores, cuyas branquias presentan 
frecuentemente adaptaciones interesantes a la 
salinidad de las aguas en que se encuentran las 
especies en estudio, entre otros cabe recordar 


(*) Unitat de Biologia Cellular. Facultat de Biologia, Universitat de Barcelona, Avgda. Diagonal, 645, 08028 BARCELONA. 
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los trabajos de Schoffenields y Gilles (1970), 
Sohal y Copeland (1966), Kikuchi (1977, 
1982, 1983, 1984a y 1984b), Wichard y 
Komnick (1973). Hay tambien algunos traba¬ 
jos sobre la incidencia de la salinidad en la os- 
morregulacion de las branquias externas de 
larvas acuaticas de diversas especies de insec- 
tos (Kapoor, 1978), asi como en las branquias 
de crustaceos decapodos (Filshie y Smith, 
1980; Finol y Croghan, 1983). 

El estudio histologico de las branquias de 
moluscos adquiere gran interes a raiz del pro- 
grama disenado por Goldberg en 1975 
(Durfort, 1978), en tomo al mejillon como or- 
ganismo indicador de la calidad de las aguas, a 
pesar de ser una especie que tolera grandes 
cantidades de contaminantes, el Mussel 
Watch, que implica el estudio de los datos ob- 
tenidos en 107 estaciones costeras situadas del 
este al oeste de los Estados Unidos de 
America y cuyos primeros resultados se publi¬ 
can en 1978 (Goldberg et al., 1978; Goldberg, 
1980). 

Del estudio del mejillon a nivel fisiologico y 
ultraestructural han derivado una serie de tra¬ 
bajos de alto interes, entre los que cabe desta- 
car el de Simkiss et al. (1982), los de Sunila 
(1981, 1986 y 1988) sobre los efectos de dife- 
rentes contaminantes y toxicos organicos so¬ 
bre las celulas sanguineas, el epitelio vibratil 
de las branquias y el borde del manto del meji¬ 
llon, en diversas condiciones experimentales. 

Cabe subrayar que se disponen ya de bas- 
tantes datos sobre las reacciones ultraestructu- 
rales y fisiologicas de los bivalvos debidas a la 
accion del parasitismo (Farley y Durfort, 
1986; Farley, 1986). 

Mas recientemente, al interes de los efectos 
de los metales pesados sobre la actividad bran- 
quial de los moluscos se ha sumado el interes 
de los ctenidios como un biotopo en el que se 
han encontrado bacterias endosimbiontes qui- 
mioautotrofas que en determinados tipos celu- 
lares (bacteriocitos) de moluscos pectinidos 
hallados en zonas termales abisales, proceden- 
tes de las campanas Biocyarise (1984) y 
Hydronaut (1987) ya se han publicado los pri¬ 
meros datos: Bouvy et al. (1986); Fiala- 
Medioni et al. (1986); Le Pennec et al. (1987, 
1988). 


Si bien en las laminas branquiales de los pe- 
ces suelen diferenciarse dos tipos celulares, 
estos no coinciden exactamente con los descri- 
tos en los moluscos, aunque el modelo mayo- 
ritario sea el mismo: las celulas vibratiles. El 
tipo celular minoritario, en ambos casos, es di- 
ferente, en los peces son los ionocitos o celu¬ 
las a cloruros, modelo celular altamente inte- 
resante desde un punto de vista fisiologico y 
ultraestructural que se caracteriza por el eleva- 
do desarrollo que adopta el condrioma y la 
particular morfologia que presenta el reticulo 
endoplasmatico liso, el cual forma una estruc- 
tura tubular labermtica que abarca gran parte 
del volumen celular (Kikuchi, 1977; Laurent y 
Dunel, 1978; Peek y Youson, 1979; Philpott, 
1980, entre otros, describen las particularida- 
des ultraestructurales de este tipo celular). 

Ocasionalmente se han descrito en los peces 
celulas similares a los ionocitos, pero ubicadas 
en el epitelio tegumentario (Schwerdtfeger y 
Bereiterhan, 1978). 

En las ascidias, procordados, se han descrito 
tambien dos modalidades celulares, las celulas 
vibratiles, mayoritarias, y las celulas parieta- 
les, estas ultimas carecen totalmente de cilios 
(Martinucci et al., 1987). 

Finalmente, cabe senalar que en los peces, 
al igual que en los moluscos, determinados au- 
tores consideran dos tipos de laminas bran¬ 
quiales, asi Laurent y Dunel (1978) en peces, 
diferencian el epitelio que esta en contacto di- 
recto con el compartimiento venoso, formado 
principalmente por ionocitos y un segundo 
modelo de epitelio, el que esta en contacto con 
el compartimiento arterial, formado principal¬ 
mente por celulas vibratiles. 

Pickering y Morris (1977) en Lampetra flu- 
viatilis aprecian un dimorfismo sexual a nivel 
de filamentos branquiales, hecho no compro- 
bado en otras especies estudiadas por otros au- 
tores. 

En branquias de moluscos se distinguen ha- 
bitualmente laminas branquiales principales y 
secundarias, atendiendo a su ubicacion, y es- 
tan, en principio, formadas por los mismos ti¬ 
pos celulares. 

Cada lamina branquial de molusco bivalvo 
suele diferenciarse anatomicamente en una re¬ 
gion frontal o apical, dos caras laterales y una 
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zona abfrontal o basal. Atendiendo a la topo- 
grafia hay variaciones numericas de los dos ti- 
pos celulares descritos a nivel de las laminas 
branquiales. 

En Tapes decussatus existen diferencias ul- 
traestructurales notorias a nivel de los dos ti- 
pos celulares predominantes que componen la 
zona apical y lateral de las laminas branquia¬ 
les principales. 

En el presente trabajo destacaremos las dife¬ 
rencias ultraestructurales mas acusadas entre 
las celulas vibratiles y las celulas glandulares 
o mucocitos, que son, asi mismo, ciliadas. 


MATERIAL Y METODOS 

Se han procesado, para su estudio al micros- 
copio fotonico y electronico ejemplares de 
Tapes decussatus cuyas dimensiones oscilaban 
de 8 a 20 mm, procedentes de Cantabria y re- 
colectados durantes los meses de febrero, 
abril, junio y octubre. El numero de ejempla¬ 
res estudiados por termino medio ha sido de 
doce por lote. 

Una prefijacion con glutaraldehido-parafor- 
maldehido al 2.5% tamponado en cacodilato so- 
dico, durante 2 horas a 4°C ha sido seguida de 
un lavado de 30 minutos en tampon cacodilato 
y, posteriormente, se ha procedido a una postfl- 
jacion con tetraoxido de osmio al 2%, igualmen- 
te tamponado en cacodilato sodico, durante 2 
horas a 4°C. Tras una cuidadosa deshidratacion 
con una serie ascendente de acetonas, se han la¬ 
vado las muestras con oxido de propileno, agen- 
te intermediario de la resina utilizada habitual- 
mente para la inclusion. Se ha trabajado indis- 
tintamente con resinas Spurr y Araldita para la 
inclusion de las branquias de almeja. Los cortes 
semifmos se han tenido, sin necesidad de elimi- 
nar el plastico, con azul de metileno-borax al 
1 % o con azul de toluidina al 1 %. 

Las secciones ultrafinas, recogidas con reji- 
llas de cobre o de oro, se han sometido a un 
doble contrastado rutinario. Tras cinco minu¬ 
tos de tratamiento con acetato de uranilo, se 
han lavado los cortes y se han sometido duran¬ 
te diez minutos a la action del citrato de plo- 
mo, preparado segun la tecnica propuesta por 
Reynolds (1963). 


Las observaciones se han llevado a cabo con 
microscopios electronicos de transmision 
Philips 200, Philips 301 e Hitachi MT800 del 
Servicio de Microscopia Electronica de la 
Universidad de Barcelona. 


RESULTADOS 
Celulas ciliadas 

Las celulas ciliadas o vibratiles son los com- 
ponentes mayoritarios de las laminas bran¬ 
quiales principales de la almeja. Se trata de ce¬ 
lulas prismaticas que tapizan gran parte de la 
zona apical o frontal de la lamina branquial, 
asi como las caras laterales. Tienen de 50 a 70 
jam de altura por 15 a 20 jam de diametro y en 
su parte apical presentan contactos de tipo ad- 
haerens y complejas interdigitaciones en las 
partes mas profundas de las membranas latera¬ 
les. 

El nucleo, en position basal, posee un pa¬ 
tron de distribution de cromatina bastante 
laxo, en el que destacan, moderadamente, dos 
o tres nucleolos poco patentes y una lamina 
nuclear bien desarrollada que permite apreciar 
con nitidez los abundantes poros de la envol- 
tura nuclear. 

El reticulo endoplasmatico rugoso esta poco 
desarrollado y queda frecuentemente enmas- 
carado por una importante fraction granular 
formada por agregados de particulas de 
Bglucogeno que dad su elevada electrodensi- 
dad confiere a las celulas vibratiles un aspecto 
“oscuro” que en ocasiones dificulta la correcta 
visualizacion fotografica de los restantes orga- 
nulos citoplasmaticos. 

El condrioma es el compartimiento citoplas- 
matico mas desarrollado. Las mitocondrias 
son de tipo alargado (condrioconte), tienen de 
2 a 5 pm de longitud por 0.5 a 2 Jim de diame¬ 
tro medio, poseen una matriz moderadamente 
electrodensa que permite apreciar un buen nu¬ 
mero de crestas mitocondriales de longitud va¬ 
riable. Las mitocondrias de la zona apical de 
estas celulas suelen disponerse perpendicular- 
mente al plasmalema. 

El rasgo mas peculiar de las mitocondrias de 
este tipo celular es la topograffa que adoptan, 
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Fig. 1. Lamina branquial principal de Tapes decussatus a nivel de las caras laterales. Las celulas predominantes 
de esta zona son los mucocitos que presentan cilios (c) y microvillis (v) en su polo apical. Los granos de 
secrecion (gs) son muy abundantes en este estadio, asf como los agregados de partfculas de B-glucogeno (G). 
Los mucocitos se apoyan sobre una lamina basal (LB) bien desarrollada y de textura fibrosa. (15000x). 
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ya que se hallan preferentemente ubicadas en 
el polo apical, entre las raices ciliares que dis- 
curren entre ellas y en ocasiones llegan a esta- 
blecer contactos mtimos, aunque nunca hemos 
observado fusiones. El eje mayor de las mito- 
condrias se halla dispuesto perpendicularmen- 
te al plasmalema apical de la celula (Fig.2). 

Su disposicion recuerda la hallada por 
Martinucci et al. (1987), en las branquias de 
las ascidias. En ocasiones las mitocondrias es- 


tan adheridas entre si, aunque nunca pierden su 
individualidad. 

Entre las mitocondrias de las zonas mas ba- 
sales de las celulas vibratiles suelen hallarse 
inclusiones lipidicas, pero siempre extemas a 
las mismas, a la vez que destacan importantes 
cantidades de Bglucogeno. 

Los cilios que tipifican este modelo celular 
emergen perpendicularmente cada 2 o 3 \im 
del polo apical, tienen de 15 a 25 jim de longi- 



Fig. 2. Detalle de la parte apical de las celulas ciliadas del epitelio branquial de la almeja. Observese la relacion 
topografica (A) existente entre las bien desarrolladas raices ciliares estriadas (r) y las mitocondrias (m), asf 
como la disposicion perpendicular de las mismas con respecto al plasmalema de la cara apical de la celula. 
(b): corpusculo basal; (G): B-glucogeno. (26000x). 
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tud y su diametro oscila de 1.5 a 2 jam. Como 
es habitual emergen de sus correspondientes 
corpusculos basales. El plasmalema se revela 
generalmente sinuoso en la parte emergida de 
las expansiones ciliares. La formula axonema- 
tica es la habitual en los cilios de los metazo¬ 
os, es decir, de nueve dobletes de microtubu- 
los perifericos rodeando un par de microtubu- 
los centrales (Fig.3). 

Como es habitual, del corpusculo basal 
arrancan, en este caso, esbeltas raices ciliares, 
ligeramente divergentes, que llegan a alcanzar 
unos 10 pm de longitud y su recorrido presenta 
la particularidad de adoptar un marcado parale- 
lismo con las mitocondrias que ya hemos indi- 
cado que son muy abundantes en esta zona, es- 
tableciendose entre ambos tipos de estructuras 
contactos topograficos bien patentes (Fig.2). 


La zona basal de la parte libre de los cilios 
surca una sorprendentemente bien desarrollada 
matriz extracelular de mediana electrodensidad 
y con una tipica textura fibrosa, que alcanza 
unas 5 pm de grosor. 

Entre los cilios emergen algunos esbeltos mi- 
crovillis de contorno ligeramente sinuoso, lle- 
gando en ocasiones a ser arrosariados. Algunos 
microvillis se bifurcan y trifurcan, en todos los 
casos atraviesan la matriz extracelular en todo 
su espesor. Cabe destacar que existe una cierta 
periodicidad en la distribucion de los cilios y 
los microvillis, en el sentido que entre cada dos 
cilios suelen haber de uno a tres microvillis de 
unas 3 pm de longitud por termino medio. 

La relation cilios-microvillis es una de las 
caracteristicas diferenciales de las celulas vi- 
bratiles de la parte frontal de las laminas bran- 



Fig. 3. Corte transversal a nivel del polo apical de las celulas ciliadas del epitelio branquial. Observese la tipica 
disposition de los microtubulos axonematicos. (33000x). 
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Fig. 4. Corte transversal del epitelio branquial a nivel de los mucocitos. Las flechas senalan los complejos 
de union que hay entre celulas adyacentes. (gs): granulos de secrecion; (m): mitocondrias; (v): microvillis; 

(c): cilios; (LB): lamina basal. (23000x). 
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quiales de la almeja, con respecto a las celulas 
vibratiles de las zonas mas basales (Fig.l). 

Mucocitos 

Los rasgos diferenciales de las celulas pre- 
dominantes de las caras laterales y basal de las 
laminas branquiales de la almeja son, ante 
todo, su morfologfa celular, en estas zonas de 
la branquia son troncoconicas, su altura maxi¬ 
ma es de unas 20 pm, poseen muchos menos 
cilios, con raices ciliares sensiblemente mas 
cortas y menos bifurcadas y un mayor numero 
de microvillis, siendo estos mucho mas esbel- 
tos que los que hallamos en las celulas vibrati¬ 
les de la zona frontal y muy frecuentemente 
presentan bifurcaciones o trifurcaciones (Figs. 
1> 4 y 5). 

En ocasiones los microvillis presentan as- 
pecto arrosariado y generalmente su parte api¬ 
cal se ve coronada por un patente “fuzz”. El 
aspecto general del polo apical de los mucoci¬ 
tos recuerda una chapa intestinal. 

El condrioma tambien presenta notables 
cambios morfologicos y topograficos. Las mi- 
tocondrias son ligeramente esfericas u ovala- 
das, de 0.5 a 1.5 pm de diametro medio. 
Siendo au matriz ligeramente electrodensa, las 
crestas mitocondriales son muy visibles. Se 
hallan tanto en el polo basal como en el apical 
de la celula glandular, dificilmente hemos 
apreciado imagenes de contactos entre mito- 
condrias y raices ciliares, como los observados 
en las celulas de tipo vibratil. 

El otro rasgo diferencial de los mucocitos es 
la presencia de numerosos y laxos granos de 
secrecion de 2 a 10 pm de diametro medio, de 
forma muy irregular, dado que resultan de la 
fusion de granulos preexistentes de matriz al¬ 
veolar muy laxa y procedentes del complejo 
de Golgi (Figs. 4 y 6). La textura del material 
que compone la matriz del granulo de secre¬ 
cion termina siendo fibrosa, habiendo en los 
mismos zonas de mayor compactacion. En to- 
das las etapas de maduracion de los granulos 
de secrecion, estos se hallan rodeados por una 
membrana de tipo unitario. 

Cantidades mucho mas importantes de rose- 
tas de Bglucogeno se hallan entre las mitocon- 
drias, asf como entre las raices ciliares, por lo 


que la electrodensidad media de los mucocitos 
suele ser muy superior a la de las celulas vi¬ 
bratiles. Por lo que si adoptasemos la nomen- 
clatura propuesta por algunos autores podria- 
mos hablar de celulas oscuras al hacer referen¬ 
da a los mucocitos y de celulas claras cuando 
mencionasemos las celulas vibratiles. 


DISCUSION 

Los tipos celulares hallados en las laminas 
branquiales principales de Tapes decussatus 
corresponden a los descritos en otras especies 
de bivalvos (Le Pennec et al., 1987, 1988). 

Uno de los rasgos ultraestructurales mas 
destacables de los hallados en las celulas ma- 
yoritarias, es decir, en las celulas vibratiles, es 
sin duda la asociacion topografica de las mito- 
condrias y las raices ciliares, asociacion que 
ha sido descrita en algunas especies de cilia- 
dos. Dicha asociacion debe responder a los re- 
querimientos energeticos de esta zona, para el 
correcto batido y sincronismo del movimiento 
vibratil de dichas celulas. 

A nivel bibliografico hemos hallado intere- 
santes asociaciones topograficas entre mito- 
condrias y desmosomas a nivel de diversos 
epitelios humanos (Gonzalez Santander et al., 
1987; Freddo, 1988), asi como asociaciones 
igualmente topograficas entre las mitocondrias 
y los microvillis de las branquias de Uca 
(Finol y Croghan, 1983) o en los ctenidios de 
Daphnia (Kikuchi, 1984). 

Queda pendiente comprobar las posibles al- 
teraciones de las mitocondrias y las raices ci¬ 
liares en ejemplares sometidos a algun tipo de 
stress fisiologico provocado por posibles con- 
taminantes. En este sentido Kapoor (1978) ha- 
11a anomalfas interesantes a nivel de las mito¬ 
condrias, muy numerosas, de la zona basal de 
las celulas branquiales de los ctenidios exter- 
nos de las larvas acuaticas de determinadas es¬ 
pecies de insectos. 

La riqueza de microvillis presentes en las 
celulas glandulares hacen pensar que a parte 
de la funcion secretora tienen un importante 
papel en procesos de absorcion. El desarrollo 
de la matriz extracelular hallada en Tapes de¬ 
cussatus recuerda hasta cierto punto el que 
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Fig. 5. Detalle del polo apical de un mucocito. Observese el desarrollo numerico de los microvillis (v) que 
emergen de una bien constituida matriz extracelular; este aspecto es similar al de la ultraestructura de los 
enterocitos. (gs): granulos de secrecion. (26000x). 
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Fig. 6. Granos de secrecion (gs) invaden la casi totalidad de las celulas glandulares del epitelio branquial de la 
almeja. (m): mitocondria; (G): glucogeno; (LB): lamina basal. (38000x). 
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presentan los mucocitos descritos en pectmi- 
dos hallados en zonas abisales (Le Pennec et 
al, 1988). La configuracion global del epitelio 
branquial de la almeja se asemeja bastante a la 
disposition que adoptan los microvillis del 
epitelio valvar de los gloquidios de Anodonta 
cygnaea que juegan un importante papel trofi- 
co (Durfort, 1985). 

En los ejemplares de Tapes decussatus estu- 
diados hasta el momento no hemos hallado 
bacteriocitos ni ciliados, por lo que debe supo- 
nerse, en general, que no tienen problemas tro- 
ficos ni rspiratorios en las aguas en que habi- 
tualmente habitan, a diferencia de las adapta- 
ciones estructurales que deben adoptar las 
branquias de los bivalvos propios de aguas ter- 
males profundas (Fiala-Medioni. 1988). 
Tampoco hemos hallado, de forma habitual, 
bacterias epibiontes a nivel de las laminas 
branquiales como las descritas por Bouvy et 
al (1986). 
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